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important  fluctuations  of predator and prey populations.  These fluctuations are caused by 
both, abiotic factors such as seasonal weather conditions, and direct consequences of trophic 
consumer­resource interactions. In most cases, despite these fluctuations, the populations can 




affect   predator­prey   interactions   and   consequently   the   community   structure   in   terrestrial 
ecosystems.  Various  abiotic  and  biotic   factors  determine   the  predator­prey   relationship   in 
terrestrial ecosystems, and the interaction strength between a predator and its prey depends 
mainly on the prey abundance and on the predators efficiency of resource acquisition. Thus, 














and   further   to  understand   the   roles   of   random and  deterministic   processes   in   population 
regulation.   Empirical and theoretical ecologists have worked on gaining insights about the 




















species   in   these communities.  They  represent   feeding  (or   trophic)   interactions  among co­
occurring species within a certain habitat or ecosystem. Despite the extreme complexity and 









food  web  models   evolved   investigating   general   principles   that   determine   the   interaction 
strengths and energy fluxes  from individual   to population  level.  The feeding  links give a 
description   of   the   biomass   transfers   from  one   population   level   to   another,   including   all 
possible trophic strategies like detritivory, herbivory, predation, cannibalism and parasitism. 
Ideally   food  web  models   represent  whole   communities,   ranging   from   primary   producer 
species such as autotrophic plants to higher consumer species like top predators, with all other 
trophic levels in­between. These models can be compared to real food webs and simplifying 

















adaptation.  Thus,   in   this  model   the  consumers  are  organized   in  groups   forming  a  nested 































based   on   biotic   and   abiotic   factors,   they   influence   each   other   predominantly   via   direct 






down   control  (Gentleman   and   Neuheimer   2008)  while   preventing   unstable   boom   burst 
population  dynamics,   as   observed   for   density   independent   predation   rates  (Hassell   1978; 
Oaten and Murdoch 1975). If stability exists despite density independent predation, there must 









changes   in   the   prey   (inducible   defence  mechanisms)   as   it   is   often   reported   for   aquatic 
organism like ciliates  (Kusch 1993),  snails  (Crowl and Covich 1990),  rotifers  (Stemberger 











differ   from those of predators having predominantly non­consumptive effects.   If   the NCE 
exhibit the same signal as the consumptive does, they may be overlooked even if they can 


















MTE  the  per  capita   rates  of  metabolism,  Ij  [Js­1],   and   ingestion,  Jij  [Js­1],  of  a  consumer 
individual scales with body mass M [g] and temperature, T, as (Brown et al. 2004):


















I i=I 0 M i
a (1.5.3)
where I0 and a are constants (Brown et al. 2004). 
C i=C0 M i
b (1.5.4)
where C0 and b are constants (Carbone et al. 2007).
Implementing  these relationships   into  individual  consumer­resource feeding interactions 







The   optimal   foraging   theory   (OFT)   is   built   on   phenomenological   observations   of 
11
biological   phenomena   and   focuses   on   the   individual   feeding   links   of   predator   and   prey 











where  Pmax  is   the  maximum predation   rate,  Rmax  is   the  body  mass   ratio   at  which   the 
maximum predation rate is achieved and γ is a scaling constant (Aljetlawi et al. 2004; Brose 




2004).  Furthermore,   the  model  predicts  decreasing  predation   rates  with  body mass   ratios 






basal  metabolic   demands,   so   that   the   energy   surplus   can  be   investigated   in   growth   and 
reproduction.   Since   resources   are   limited   through   multiple   exploitation   the   consumer’s 
competitive   ability   is  one  determining   factor   for   the   consumer’s   fitness.  The  competitive 
ability  depends  on  the  ability   to   forage  on a   resource as  well  as   to  overcome  temporary 
resource depression (depending on metabolic demands)  (Persson 1985). According to this, 
observed variations   in  size  structure  of  populations  can  often  be explained  with   resource 




















(Aljetlawi et  al.  2004; Brose et  al.  2008;  Wahlström, Persson,  Diehl,  and Byström 2000), 




success   rate   itself   shows a  similar  pattern  indicating  that  prey size selection could be an 
evolutionary adaptation to effective hunting (Gergs and Ratte 2009).











density  can  vary  with   the  prey  species,   in   terms   that  a   single  predator  may  regulate   the 
population density of one prey species and otherwise drive another prey species population to 






is  unrestricted  by gut   size,  handling  or   time  limitation,   since   they  always kill   a  constant 
proportion of the prey, regardless of how high the prey density becomes (Crawley 1992).
 More realistic is to assume that predators are limited by their gut size, so that at very 
high prey densities  the predator consumption reaches satiation and that at   low prey 
densities the predation is reduced due to longer search times and decreased encounter 
rates   of   predator   and   prey.   These   assumptions   are   implemented   in   the   functional 
response model (Crawley 1992; Holling 1959a; Murdoch and Oaten 1975).
 1.9. Functional response models
The   term  functional   response  was   first   formulated   by   Solomon  (1949),   and   later 
























For a  type II  functional response (q=0)  a  is  a constant and does not change with prey 
density. This leads to proportionally lower consumption rates at high prey density because the 






























the  predation   risk   in  both  models   is   inversely  density  dependent.  Prey   regulation   is  only 





during   the   experiments   (contrary   to  Hollings   disc   equation),   is   the   generalized   form  of 
Rogers’s random predator equation (Juliano et al. 2001; Rogers 1972):
N e=N 0 1−exp bN 0



























that  describes a hump­shaped curve where the search rate,  a,  varies between a maximum 
(εmax) and minimum (εmin) value. The shape parameter β describes the increasing part of the 











reactive distance  increases  with  predator  mass,  while   the proportion  of  successful  attacks 




The  characteristic   components   of   handling   times,  Th,   are   the   time  a  predator   spends   for 
pursuing, subduing, ingesting and digesting a prey item and any time spent resting or cleaning 
as a result of predation (Jeschke et al. 2002, 2004).







simulate   whole   ecosystems   or   communities   under   laboratory   conditions   and   in   field 
experiments   the   factors   influencing   the   results   are   often   difficult   tractability,   since   it   is 
impossible to regulate all of them in natural systems. Simulation models are not restricted in 
this way and allow investigation of tractable factors influencing simple and complex systems, 
since   the   large   number   of   equations   and   variables   (representing   empirically   observed 














predator  mass.  This   trend  is   in  principle  supported,  although studies   reported exponential 
(Aljetlawi et al. 2004; Hassell et al. 1976; Thompson 1975, 1978), linear (Hassell et al. 1977; 
Spitze 1985) and power law relationships.
  Furthermore,   investigations   on   the   effect   of   temperature   on   the   functional   response 






Other   scientists,   investigating   the   influence   of   increased   predator   density,   reported 
decreased per capita consumption rates due to predator interference (Beddington et al. 1976; 
DeAngelis and Holland 2006; Schenk and Bacher 2002; Skalski and Gilliam 2001). Predator 
interference  reduces   the   time spend for  searching  prey and  thus  constrains   the per  capita 





















One   aspect   of   this   thesis  was   to   investigate   how  differences   in  habitat   structure 
influence the prey traits and affect the form of the functional response. We studied the 
influence   of   habitat   structure   with   the   intention   to   increase   our   mechanistic 








ecosystems,   it   can  also   lead   to   changes   in  prey  availability  or   lead   to   species   extinction 
(Baulch et al. 2005; Daufresne and Boet 2007; Forchhammer and Post 2000; Hughes 2002; 
Mann 2007; Parmesan et al. 1999, 2000; Parmesan 2007). 
In  a  previous study (chapter  2.1) we  testes   the distribution pattern of  energy fluxes  in 
dependence on body­mass ratios at constant prey densities. We compared, by calculating the 







introduced  in  a  population­dynamic  model  (Rall  et  al.  2008;  Vasseur  and McCann 2005; 
Yodzis and Innes 1992)  to calculate the long term interaction strengths of prey density,  N 
[Ind/m²],   and   predator   density,  P  [Ind/m²]   (see   chapter   2.3).   Furthermore,   I   tested   the 
influence of temperature and prey mobility on the functional response, using three size classes 
of carabid beetles as predators and two prey types with different moving patterns (fruitfly as 
highly   mobile   prey   and   beetle   larvae   as   less   mobile   prey).   These   functional   response 





constrains   the  detectability   of   prey   and   as   consequence   the  predators’   consumption   rate. 

















the  knowledge of  predator  and prey  body masses  and   integrating   these   relationships   into 












warming  is  expected   to  have  complex  and  in   some cases  drastic  effects  on predator­prey 
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gain   was   limited   at   intermediate   prey   densities   where   prey   aggregation   reduced   the 







mechanistic   framework   of   chapter    2.3.  and    2.4.  improves   our   understanding   of   how 
metabolic   and   behavioural   constrains   affect   predator­prey   interaction   strengths   under 










II (destabilizing effect,  see chapter    2.5.).  However,  in  terrestrial  systems habitat  structure 
influences  microclimate     conditions   leading   to  patchy  distributions  of  predator   and  prey, 
according to their environmental demands. Consequently, changes in habitat structure may not 
only affect the species distribution in natural systems, but also affect strongly the predator 
prey   interactions   and   population   stability.   Taken   all   together,   our   results   strengthen   the 
urgency   to   minimize   the   anthropogenic   impact   on   the   global   climate   and   the   habitat 






theoretical   framework   for   understanding   allometric   and   temperature   scaling   effects   on 
predator­prey interactions and consequently on the stability of natural systems. However, a 
general   understanding   of   temperature   effects   on   the   stability   and   functioning   of   natural 
systems is still lacking and further work addressing this topic is needed to fill the gap . We are 
now facing the problems going along with the global change and it is fundamentally important 
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Natural  ecosystems comprise  a   large number of  species  engaging  in  a  vast  number of 
predator–prey interactions of variable strength  (Berlow et al. 2004; Wootton and Emmerson 






specific  approaches   in  ecology  is   to  uncover  general  principles   that  determine  interaction 
strengths  (Berlow et al.  2004;  Brose et  al.  2005; Montoya et  al.  2006).  While not always 
directly related, high consumption rates (high energy fluxes) can establish the potential for 
strong dynamic coupling between two species  (Bascompte et al.  2005; Brose et al.  2005). 
Here we focus on general principles that determine energy fluxes, because recent allometric 
models based on metabolic scaling theory  (Brown et al. 2004)  have proposed that predator 





By   defining   physiological   constraints,   metabolic   theory   predicts   the   per   capita   (per 
individual)  and total  consumption rates necessary to sustain a population.  However,  being 






of   these   feeding   links  while   ignoring   the   overall   energy   flux   at   the   level   of   predator 
individuals. Here we propose a framework that integrates metabolic theory at the levels of 
predator individuals (per capita) with foraging theory at the level of feeding interactions (per 
link).   Our   focus   on   predator–prey   energy   fluxes   complements   recent   analyses   of   how 
allometric   foraging  models  predict   food­web   topology  (Beckerman  et   al.   2006).  We  first 
introduce the models,   then test   their  predictions  using laboratory data on metabolism and 







I i=I 0 M i
a (2.1.1)
where  I0  and  a  are   constants   (Brown  et   al.   2004).  Moreover,   it   predicts   that   per   capita 
consumption rates of consumer individuals of species  i,  Ci  [J  s–1],   follow a similar mass­
dependence to the metabolic rates:




Direct  application  of   this  per  capita   relationship   (equation  2.1.2)   to   individual   feeding 
interactions between predator i and prey j yield per link consumption rates, Kij [J s–1]:




























The  metabolic  model   (equation  2.1.3)   and   the   foraging  model   (equation  2.1.4)  predict 
laboratory   energy   fluxes   at   a   fixed   abundance,  N'j  [ind].  This   implies   similar   laboratory 
encounter rates for each prey:  E'ij  [ind s­1] =  E'0N'j, where  E'0  and  N'j  are constants that are 
independent of body mass. In natural communities, however, field encounter rates, E'ij [ind s–1] 
=  E'0N'j  depend on field prey abundance,  Nj  [ind]  (Emmerson et al. 2005)  that scales with 
body mass as:
N j=N 0M j
−c (2.1.5)
where N0 and c are macroecological constants and often c   0.75 ≈ (Brown et al. 2004; Meehan 
2006a).   Synthesizing   either   the   metabolic   model   or   the   foraging   model   with   this 
macroecological abundance–mass relationship scales up predictions from laboratory to field 
conditions. The per capita energy flux, Fij [J s–1], through the link from prey population j to 
an   individual   of   predator   population  i,   can   be   derived   under   the  metabolic   model   by 
normalizing the per link consumption rates (equation 2.1.3) by the laboratory encounter rates, 
E'ij, and multiplying them with field encounter rates, Eij:
F ij=K ij E ' ij
−1 E ij=K ijE ' 0
−1N ' j
−1E0 N j=E ' 0







rates,  Pij  [ind s­1] divided by the laboratory encounter rate,  E'ij, and multiplied by the field 
encounter rate,  Eij, and prey energy content [the product of prey mass,  Mj  [g ind–1] and the 
energy content per wet mass ε [J g–1] :
F ij=P ijE ' ij
−1E ij M j=P ijE ' 0
−1 N ' j
−1 E0N j M j=E ' 0
−1N ' j





T ij=E ' 0






T ij=E ' 0
−1N ' j
−1E0 N 0







Abax   parallelepipedus,  Calathus   melanocephalus,  Calathus   piceus,  Carabus   auratus, 
Harpalus  affinis,  Nebria  brevicollis,  Notiophilus  biguttatus,  Notiophilus   laticollis,  Ocypus 
olens,  Philonthus fuscipennis,  Platynus dorsalis,  Poecilus versicolor,  Pseudophonus rufipes, 
Pterostichus melanarius, Pterostichus oblongopunctatus) and 10 lycosid, pisaurid and salticid 
spider   species   (Alopecosa  sp.   juv.   I,  Alopecosa  sp.   juv.   II,  Alopecosa   cuneata,  Pardosa 
lugubris,  Pardosa   palustris,  Pirata   piraticus,  Pirata   latitans,  Pisaura  mirabilis,  Salticus  
scenicus, Trochosa terricola; for authorities see Brohmer & Schaefer 2006). The juveniles of 








starved   for   5   days.  All   individuals  were  weighed  before   and   after   the   experiments   on   a 















energy   density   due   to   difference   in 
stoichiometry.   Given   that   most   of   the 
variation in predator–prey body mass ratios 
was   caused   by  variance   in   predator   body 
masses, this generalization appears to cause 
a relatively small error in energy contents. 
The   predation   rates   (Pij  in   Eqn.  2.1.4) 
equalled   the   number   of   prey   individuals 
consumed per   individual  predator.  Control 
treatments   without   predators   exhibited 
similar prey densities at the beginning and 
end of the experiment, suggesting that any 
decline   in   prey   density   in   predator 
enclosures  was due  to  consumption rather 
than   natural   mortality.   The   per   capita 
consumption   rates  of   the  predator   species 
(Ci in Eqn. 2.1.2) were calculated under the 
assumptions   that   the   predators   encounter 
and   attack   their   prey   by   chance,   and  we 
averaged   the   independently  measured   per 
link   consumption   rates   of   the   two   prey 
populations [j = 1, 2; Ci = (Ki1 + Ki2)/2 or Ci 
= Kij if only j is consumed].
We   calculated   the   averages   of   the 
metabolic rate, the per capita consumption 
rate and the body mass for each predator species, and the averages of the predation rate, per 
link   consumption   rate   and   body   mass   ratio   for   each   predator–prey   interaction.   The 
relationships between (1) average metabolic rate and average predator body mass; (2) average 





























link consumption  rate  data   for  beetles   (Fig. 
2.1.2a, r2 = 0∙39) and spiders (Fig. 2.1.2b, r2 = 
0∙36). Interestingly, the per link consumption 
rates   of   large   predators   were   higher   than 
predicted by the metabolic model when they 
consumed the larger of the two prey species 
(fly   larvae   for   beetles;   crickets   for   spiders; 
Fig.  2.1.2a,b), and were lower than predicted 
when they consumed the smaller of the two 
prey   species   (fruit   flies   for   beetles; 
collembolans for spiders; Fig.  2.1.2a,b). The 
hump­shaped   foraging   model   (Eqn.  2.1.4) 
explained   a   much   higher   fraction   of   the 
variation   in  predation   rates  of   beetles   (Fig. 
2.1.2c, r2 = 0∙60) and spiders (Fig. 2.1.2d, r2 = 
0∙78).   The   maximum   predation   rates   were 
reached at  intermediate body mass ratios of 
Rmax  =  38∙1  ±  6∙2  and  Rmax  =  103∙1  ±  14∙5 
(mean   ±   SE)   for   beetles   and   spiders, 
respectively.   Observations   during   the 
























with   the  metabolic  model   (Eqn. 
2.1.6a)   and   the   foraging   model 
(Eqn.  2.1.6b)   yields   predictions 
on per capita energy fluxes from 
a   prey   population   to   a   predator 
individual   with   respect   to 
predator   and   prey   mass   (Fig. 
2.1.3a,b).   Due   to   assumed 
constants   (see  Fig.  2.1.3  legend) 
the   predicted   fluxes   should   be 
interpreted only qualitatively. The 
predictions   are   based   on   the 
measured   laboratory   per   link 
consumption  and  predation   rates 
for   beetles   (Fig.  2.1.2a,c),   but 
calculations  based on  the  results 
for   spiders   yield   qualitatively 
identical   predictions   (results   not 
shown).   The   metabolic   model 
predicts a continuous increase in 
per   capita   energy   fluxes   with 
increasing   predator   mass   and 
decreasing   prey   mass   (Fig. 






























efficiency of  their  physiological  transport  networks  (Meer 2006).  Corroborating metabolic 
theory, our data illustrate that the per capita consumption rates of both predator groups follow 
















of   predator   and   prey   populations.   The   foraging  model   used   here   and   in   related   studies 
(Aljetlawi et al. 2004; Wahlström, Persson, Diehl, and Byström 2000)  is phenomenological, 
and the hump­shaped relationship is fit equally well by two power­laws (Pij   ≈ Rφ if R ≤ Rmax; 
Pij   ≈ R–η if  R > Rmax). However, independent of the choice of model, the broad generality of 
this   hump­shaped   relationship   across   ecosystem   types   and   predator   groups   suggests   that 
metabolic   energy­flux  models  (Emmerson   and  Raffaelli   2004;  Peters   1983;  Reuman   and 
Cohen 2005)  that do not account for this relationship may seriously overestimate per capita 
energy   fluxes   between   large   predators   and   small   prey.   Moreover,   the   hump­shaped 





dynamic  coupling  between  large  predators  and  small  prey  may generally  be  weaker   than 
predicted by a simple metabolic model. As general principles that govern energy flux may be 
















importantly,   this   includes (1)  the power­law (metabolic model)  vs.  hump­shaped (foraging 
model)   relationship  between per  capita  energy  flux  and predator  body mass;  and   (2)   the 
increase (metabolic model) vs. decrease (foraging model) in total energy flux with predator 
body  mass.  Future   extensions  of   our   approach  will   address  how more   complex   foraging 
models that account for the caveats listed above may change the quantitative predictions of the 
models.
While   metabolic   theory   accurately   predicts   physiological   processes   at   the   level   of 
individuals (per capita metabolic demand and consumption) (Brown et al. 2004), it failed to 
accurately predict per link energy fluxes at high predator–prey body mass ratios. At these high 




successfully  predicted   the  energy  fluxes   in   the  present   study.  Thus   reconciling   these   two 



















allows   predicting   quantitative   energy   fluxes   in   natural   food  webs  (Bersier   et   al.   2002). 








used   as   successful   proxies   for   predicting   population   dynamics,   food­web   topology   and 
stability.
2.   This   study   addressed   systematic   effects   of   predator   and   prey   body  masses   on   the 





3.  We   found   (i)   a   power­law  decrease   of   handling   time  with   predator  mass  with   an 
exponent  of   ­0.94;   (ii)   an   increase  of  handling   time  with  prey  mass   (power­law with  an 
exponent of 0.83, but only three prey sizes were included); (iii) a hump­shaped relationship 
between instantaneous search coefficients and predator–prey body­mass ratios; and (iv) low 
scaling   exponents   for   low   predator–prey   body   mass   ratios   in   contrast   to   high   scaling 
exponents for high predator–prey body­mass ratios.
4. These scaling relationships suggest that nonlinear interaction strengths can be predicted 
by   knowledge   of   predator   and   prey   body  masses.   Our   results   imply   that   predators   of 
intermediate size impose stronger per capita top­down interaction strengths on a prey than 
smaller  or   larger  predators.  Moreover,   the  stability  of  population  and  food­web dynamics 
should increase with increasing body­mass ratios in consequence of increases in the scaling 
exponents.




Understanding   constraints   on   species’   interaction   strengths   is   critically   important   for 





Wootton   and   Emmerson   2005).   Conceptually,   these   nonlinear   interaction   strengths   are 















hyperbolic (type II,  Th  > 0,  q  = 0) or sigmoid (type III,  Th > 0,  q  > 0). While many early 
studies focused on type I and type II functional responses and ignored the scaling exponent, 
type   III   functional   responses  with   scaling   exponents   larger   than   zero   could   occur  more 
frequently than previously anticipated (Sarnelle and Wilson 2008). Under hyperbolic type II 
functional   responses   predation   risks   for   prey   individuals   decrease  with   prey   abundance 
causing   inverse  density­dependent  prey  mortality,  which  can   lead   to  unstable  boom­burst 
population   dynamics  (Hassell   1978;   Oaten   and  Murdoch   1975).   In   contrast,   increasing 
predation risks under sigmoid functional responses can yield an effective per capita top­down 
control that often prevents such unstable dynamics (Gentleman and Neuheimer 2008; Rall et 




Allometric   scaling   theories   provide   a   conceptual   framework   how   body  masses   could 
determine foraging interactions (Peters 1983; Brown et al. 2004). The maximum consumption 
rates realized at infinite prey densities are proportional to the inverse of handling time and 




power­law with  predator  body mass.  This   trend  is  qualitatively  supported,   though studies 
reported   linear  (Hassell   et   al.   1976;  Spitze  1985),  power­law or   exponential   relationships 
(Aljetlawi et al. 2004; Hassell et al. 1976; Jeschke and Tollrian 2005b; Thompson 1975). 






the  low capture success  is   that   the predator’s  motivation  to  capture small  prey of   limited 
energy content is low (Petchey et al. 2008). Together, these patterns in reactive distances and 
capture success may explain the hump­shaped relationships between search rates and predator­
prey body­mass ratios  with a maximum search rate  at   intermediate   (optimum) body­mass 
ratios documented in prior studies (Aljetlawi et al. 2004; Brose et al. 2008; Hassell et al. 1976; 
Vonesh and Bolker 2005; Wahlström, Persson, Diehl,  and Byström 2000).  However,   these 
studies   were   either   restricted   to   search   rates   of   single   predator–prey   interactions   (with 
variance in individual size) or studied multiple predator­prey search rates at a single, constant 





digesting   time and  interference  behaviour  exist  (Jeschke et  al.  2002;  Kratina  et  al.  2009; 
Schenk et al. 2005; Skalski and Gilliam 2001), testing for their body­size dependence was left 
for   subsequent   studies.   Instead,   the   allometric   functional   response  model   addressed   here 
provide   an   empirical   basis   for   an   understanding   of   body­size   constraints   on   interaction 




nemoralis,  Pterostichus   melanarius,  Pterostichus   oblongopunctatus,  Harpalus   rufipes, 
Calathus fuscipes,  Calathus melanocephalus,  Anchomenus dorsalis  and  Poecilus versicolor; 




different  prey  species  (Brose et  al.  2008;  Rickers  2005).  We used  Alphitobius  diaperinus 
larvae   (Coleptera;   Tenebrionidae;   hereafter:  Alphitobius),   flightless   adults   of  Drosophila 





flightless  Drosophila  as small prey and  Alphitobius  as large prey. For the spiders, we used 
Heteromurus  as small prey and flightless Drosophila as large prey. Each experimental unit 
included   one   predator   individual   and   prey   at   different   initial   densities   that  were   varied 
between low densities (1, 3, 5, 10, 20, 30 prey individuals per experimental arena) and higher 
prey   densities   that   were   adjusted   to   each   specific   predator–prey   combination   to   reach 
saturation in the predators per capita consumption rate (e.g. 120 individuals of Drosophila for 





to allow gas exchange.  The ground was covered with moist  plaster  (200 g dry weight)   to 










consumption event.  To account  for  this  prey depletion during  the experiments,  we used a 
generalized model of Rogers’s random predator equation (Juliano et al. 2001; Rogers 1972): 
N e=N 0 1−exp bN 0





in  SAS  9.1  (Juliano et  al.  2001)  to obtain parameter estimates.  We prevented (i)  negative 
scaling exponents (i.e. decreases in search rates with prey density) and (ii) negative handling 
times. Subsequently,  we tested for effects  of predator and prey masses on handling times, 
search coefficients  and hill  exponents.  We used linear  least­squares regressions to  test  for 
relationships between log10 handling time vs. log10 predator mass and log10 prey mass:





















search   coefficient,  bmax(R0).We   tested   for   significant   differences   in   scaling   exponents,  q, 














N b SE Th SE q SE Weight R
Beetles with large prey Alphitobius diaperinus [23.26 mg]
Anchomenus dorsalis 3 0 0 0 0 0 0 14.50 0.65
Calathus melanocephalus 3 0 0 0 0 0 0 17.54 0.79
Calathus fuscipes 36 9.33*102 1.39*10­3 0.52 0.07 0 0.0 71.52 3.08
Pterostichus oblongopunctatus 30 3.88*103 1.27*10­2 0.62 0.06 0 0.0 69.65 2.99
Harpalus rufipes 48 1.76*103 3.73*10­3 0.41 0.06 0 0.0 129.10 5.55
Pterostichus melanarius 36 4.07*103 7.83*10­3 0.25 0.02 0 0.0 158.02 6.79
Abax parallelepipedus 24 1.49*103 1.01*10­3 0.10 0.01 0 0.0 302.00 12.98
Carabus nemoralis 42 2.98*102 8.62*10­4 0.06 0.02 0.11 0.7 513.14 22.06
Beetles with small prey Drosophila hydei [1.42 mg]
Anchomenus  dorsalis 57 3.63*101 1.48*10­4 0.21 0.03 0.86 1.1 14.49 10.21
Calathus melanocephalus 57 8.52*101 2.99*10­4 0.20 0.02 0.68 1 17.54 12.35
Calathus fuscipes 46 4.86 2.00*10­5 0.10 0.01 1.42 0.8 81.82 57.62
Pterostichus oblongopunctatus 45 2.53*101 7.60*10­5 0.12 0.01 1.08 0.7 65.05 45.81
Harpalus rufipes 54 1.49*102 3.03*10­4 0.06 0.01 0.54 0.5 41.85 29.47
Pterostichus melanarius 54 4.78*101 1.44*10­4 0.04 0.01 0.53 0.5 148.03 104.3
Abax parallelepipedus 90 5.07*101 3.27*10­7 0.02 2*10­3 1.41 0.7 287.58 202.5
Carabus nemoralis 76 3.32*101 3.01*10­7 5*10­3 0.01 0.68 0.7 463.84 326.7
Spiders with large prey Drosophila hydei [1.42 mg]
Pardosa lugubris 54 1.50*103 8.25*10­3 0.14 0.02 0.26 1.9 29.37 20.68
Trochosa terricola, 3 mg 42 1.22*103 1.64*10­3 0.94 0.09 0 0 3.45 2.42
Trochosa terricola, 10 mg 36 1.90*103 4.72*10­3 0.47 0.06 0 0 11.41 8.03
Trochosa terricola, adult 70 2.07*102 4.71*10­4 0.03 4*10­3 0.40 0.4 84.81 59.72
Spiders with small Heteromorus nitidus [0.15 mg]
Pardosa lugubris 60 1.27*101 3.90*10­5 0.05 0.01 1.10 0.6 25.77 171.8
Trochosa terricola, 3 mg 48 3.43*102 6.76*10­4 0.10 0.01 0.5 0.7 3.08 20.51
Trochosa terricola, 10 mg 60 1.27*102 3.25*10­4 0.02 0.01 0.40 0.5 10.61 70.75










mass range have not been available.  The maximum search coefficient,  bmax  = 2161.5,  was 
reached at intermediate body­mass ratios of R0 = 3.15 (i.e. predators are roughly three times 








described  by   type   III   functional   responses   for  high  predator–prey  body­mass   ratios  when 
beetles fed on small  prey (Fig.  2.2.2c), whereas type II functional responses characterized 
their   interactions  under   low predator­prey  body­mass   ratios  with   large  prey   (Fig.  2.2.2a). 
While  a  similar  pattern of   type­III   functional   responses  with  small  prey (high body­mass 
ratios;  q  = 0.52 ±  0.16, mean ±  SE) and type­II functional responses with large prey (low 
body­mass ratios;  q  = 0.17 ± 0.23, mean ± SE) was found for spiders (Fig.  2.2.2d, b), this 




We   studied   the   influence   of 
predator and prey body masses on 26 
functional   responses   of   common 
terrestrial   arthropod   predators.   We 
found:   (i)   power­law   scaling   in 
handling times with predator and prey 
masses,   (ii)   hump­shaped 
relationships   between   search 
coefficients   and   predator­prey   body­
mass ratios, and (iii) increases in the 
scaling   exponent   with   body­mass 
ratios   (only   significant   for   beetles). 
Our findings provide evidence of how 
functional   response   parameters   vary 
across   predator­prey   interactions   of 
different   body­mass   ratios.   We 
focused  on   two  groups  of  generalist 











































we found a scaling exponent  of 0.83 ±  0.07 (mean ±  SE).  One plausible  but  speculative 
explanation for this difference could be that the energy content of the prey does not increase 
proportional to the prey mass. In this case, larger prey would contain more indigestible body 







Consistent with prior studies  investigating search coefficients  at  constant prey densities 
(Brose et al. 2008; Wahlström, Persson, Diehl, and Byström 2000), our results corroborate the 
hump­shaped   relationship  between   search  coefficients   and  predator­prey  body­mass   ratios 







prey   have   faster   reaction   times   and   high   escape   efficiencies  (Brose   et   al.   2008).   At 
intermediate  predator­prey body­mass ratios,  however,   the highest  search coefficients  were 








for   epigeic   spiders   and   beetles   should   not   necessarily   apply   to   other   predator   groups. 
Interestingly, in other ecosystems, a negative relationship between prey density and search 
















predators and their prey found in  terrestrial  food webs  (Brose, Jonsson, et al.  2006). This 
implies that many interactions in terrestrial communities might be realized with maximum 
instantaneous search rates. 













responses   could   occur  more   frequently   than   previously   anticipated  (Sarnelle   and  Wilson 
2008). Interestingly, a similar increase in the scaling exponent with prey size was reported 











body­mass  effects  documented  here   interact  with  effects  of  habitat  complexity.  Thus,   the 














Murdoch   1975;  Rall   et   al.   2008;  Williams   and  Martinez   2004).  While   previous   studies 
documented   that   high   body­mass   ratios   stabilize   population   and   food­web   dynamics   via 
reductions in the per unit biomass rates of metabolism and consumption (Brose et al. 2008; 




body   masses   with   quantitative   parameter   estimates.   This   might   be   interpreted   as   an 
opportunity to estimate quantitatively functional responses based on body masses. However, 
we caution that   this  would be a  misuse of  our  model:  even  in   the case of   the functional 









into population models will  allow predicting general  trends in energy fluxes  (Brose et  al. 
2008), food­web structures (Petchey et al. 2008), and the distribution of interaction strengths 










interaction   strengths   between   predators   and   their   prey.   Predicting   the   consequences   of 




strengths  in  the short  and long term. Additionally, we investigated if  and how body mass 
changes these temperature dependencies. 
For   both   predator   groups,   warming   increased   metabolic   rates   substantially,   whereas 
temperature effects on ingestion rates were weak. Accordingly, the ingestion efficiency (the 
ratio of  ingestion to metabolism) decreased in all   treatments. This result  has two possible 
consequences: on the one hand it suggests that warming of natural ecosystems could increase 
intrinsic population stability, meaning less fluctuations in population density;  on the other 
hand,   decreasing   ingestion   efficiencies  may   also   lead   to   higher   extinction   risks   due   to 
starvation. Additionally, predicted long term per capita interaction strengths decreased with 






ecosystem processes   is  one  of   the  most   important   scientific  challenges  we currently   face 
(Hughes 2000; Mann et al. 1998). Warming may affect a species by changing the strength of 












global   warming   for   the   stability   of   populations,   communities   and   ecosystem   processes 
(Hughes 2000).
Two important aspects  of population stability  (McCann 2000)  are (1)  intrinsic  stability 
expressed as the inverse of variability in population density over time (Brose, Williams, et al. 
2006),   inversely   related   to   predator   ingestion   efficiencies  (Rall   et   al.   2008;  Vasseur   and 




interaction   strength   (hereafter:   interaction   strength)   expressing   the   effects   of   a   predator 
individual on the abundance of prey populations  (May 1972; de Ruiter et al. 1995). Often, 





outcomes   and   interpretations   of   experiments  (Walther   2007).   In   particular,   interaction 
strengths on a  short   time scale   (days) depend primarily on predator   ingestion rates while 
ignoring numerical responses in predator and prey abundances. However, on a long time scale 
(month, years), interaction strengths are also influenced by the the rates of prey growth and 
prey abundance  (Berlow et  al.  2009).  Therefore,  predicting  the  consequences  of  warming 
requires an understanding of temperature effects on the rates of ingestion and metabolism of 
the predators (with implications for short term interaction strengths) and the growth rates and 
abundances   of   the   prey   species   (with   additional   implications   for   long   term   interaction 
strengths). 
The Metabolic Theory of Ecology (MTE) offers a general framework for tackling these 



















that   ingestion   increases   with   temperature  (Kingsolver   and   Woods   1997;   Thompson 
1978)  others concluded that ingestion is not effected by warming  (Woodward and Hildrew 
2002).   Unfortunately,   studies   that   include   both,   temperature­dependent   ingestion   and 
metabolism of  predators,  are  scarce  (Abrahams et  al.  2007;  Kingsolver  and Woods 1997; 
Vasseur and McCann 2005), and it remains unknown whether the different processes leading 
to handling and catching limitation of large (left side of the hump­shaped relationship, (Brose 
et   al.   2008)  and   small   prey   (right   side   of   the   hump­shaped   relationship),   are   similarly 
influenced by temperature. 
Here,   we   address   these   deficiencies   by   quantifying   the   temperature   dependence   of 
metabolism and  ingestion   (of   small  and   large  prey)  of   terrestrial  arthropods   (beetles   and 
spiders) across a range of body masses. The predator and prey species of our experiments 
were chosen to reflect the predator­prey body­mass ratios of natural food webs (Brose et al. 
2006a)  and both sides  of   the hump­shaped relationship  between  ingestion and body­mass 
ratios documented in a prior study with the same species (Brose et al. 2008; Vucic­Pestic et al. 
2010). All experiments were replicated at three environmental temperatures (8°C, 15°C and 
22°C)   representing   the   natural   gradient   of   spring   and   summer   temperatures   in   central 
Germany  (Deutscher  Wetterdienst  2007).  Based  on   these  experiments,  we quantified  how 






We   investigated   how   predator   metabolism   varied   with   temperature.   Specifically,   we 
measured   the   O2  consumption   of   eight   carabid   beetle   species   (Abax   paralellepipedus, 
Carabus   auratus,  Harpalus   affinis,   Notiophilus   biguttatus,   Platynus   dorsalis,  Poecilus 
versicolor  Pseudophonus   rufipes   and   Pterostichus   oblongopunctatus)   and   six   species   of 
lycosid and pisaurid spiders (Alopecosa cuneata, Pardosa lugubris, Pardosa palustris, Pirata 










d.f. F p F p F p F p
1: Predator mass (ln(M)) 1 1012,23 < 0.001 341,43 < 0.001 13,61 < 0.001 1,23 0,27
2: Temperature (8°C / 15°C / 22°C) 2 326,35 < 0.001 6,38 < 0.01 63,87 < 0.001 1,43 0,24
3: Prey size (large / small) 1 1385,96 < 0.001 341,83 < 0.001 18,04 < 0.001
4: Predator group (beetles / spiders) 1 56,97 < 0.001 175,4 < 0.001 0,9 0.34 33,15 < 0.001
Predator mass x  Temperature 2 0,08 0.92 1,36 0,25 2,27 0,11 2,39 0,09
Predator mass x Prey size 1 189,24 < 0.001 14,54 < 0.001 130,14 < 0.001
Temperature x Prey size 2 4,41 0.01 32,29 < 0.001 2,68 0,07
Predator mass x Predator group 1 26,04 < 0.001 7,35 < 0.01 0,04 0,84 28,14 0.001
Temperature x Predator group 2 0,88 0,41 1,53 0,22 0,68 0,51 3,53 0,03
Prey size x Predator group 1 47,32 < 0.001 1,68 0,2 < 0.01 0.96
1 x 2 x 3 2 0,06 0,95 3,21 0,04 0,75 0,47
1 x 2 x 4 2 0,13 0,88 0,59 0,56 0,62 0,54 1,5 0,23
1 x 3 x 4 1 0,42 0,52 0.02 0,89 20,53 < 0.001
2 x 3 x 4 2 0,97 0,38 0,26 0,77 3,39 0,04














between predation   rates   and  predator­prey  body­mass   ratios  documented   in   a  prior   study 
(Brose et al. 2008). For both predator groups, we used two prey species with similar escape 
behaviour. Crickets and springtails avoid spider predation by jump­escaping in the case of 














duration   in   [s],   we   assume   an   energy   content  ε  of   7000   J/g  wet  mass  (Peters   1983). 






where  wij  is   the dimensionless  assimilation  efficiency  ((ingestion – faeces)/ingestion).  We 
assumed a constant assimilation efficiency (wij = 0.85, (Lawton 1970; Peters 1983; Yodzis and 
Innes  1992))   that  does  not   vary  with   environmental   temperature   as  documented   in  most 
empirical   studies,   e.g.  of   carnivorous   insects  (Lawton 1970),   caterpillars  (Kingsolver   and 










ln N i−N e/N i 
t
∣ (2.3.1c), 













ectotherm organism depend on its body mass,  M  [g], and the environmental temperature,  T 
[K] as:
















































c J J ijN P
wij
−cI I j P (2.3.3b), 
where  t  [days] is time,  r  [1/day] is the intrinsic growth rate, and  K  [Ind/m²] is the carrying 

































where  σ0  is the net primary productivity at the temperature  T0  [K] and  Eσ  is the activation 
Energy (­0.35 eV,  of  the net primary production  that   is  mechanistically derived from the 
activation energy of photosynthesis  (Allen et al. 2005)). We assumed an average net primary 
production,  σ0, of 600 g(C) m­2 y­2  for temperate regions  (Cramer et al. 1999) at an average 
















ln N + /N ­
Y
∣ (2.3.6), 
where  N+  is the prey abundance when the predator is present and  N­  is the prey abundance 
when the predator is absent and Y is the predator abundance. We can replace N+ by N' and Y 
by  P'  (see  Eqn.  2.3.5a,  b).  Moreover,   in absence of a  predator  the prey  is  growing  to  its 
carrying capacity (Eqn. 2.3.4b), and we can replace N­ with K, which yields
Aij=∣
ln N ' /K 
P '
∣ (2.3.7).



















and  bJ  =   0.6   for   beetles   and 
spiders,   respectively;   Table 
2.3.2; Fig.  2.3.1c),  it  decreased 
with predator body mass when 
prey were small (bJ = ­0.25 and 
bJ  =   ­0.63   for   beetles   and 
spiders,   respectively;   Table 
2.3.2; Fig.  2.3.1e). Temperature 
effects on ingestion were similar 
for   both   predator   groups   (no 
significant   interaction   term 
between   temperature   and 
predator   group)   while   they 
differed   with   respect   to   prey 
size   (Table  2.3.1).   Ingestion 
increased   with   temperature 
when prey were large (EI = 0.24 
and  EI  =   0.30   for   beetles   and 
spiders,   respectively;   Table 















ln(c) p lower CI upper CI b p lower CI upper CI E p lower CI upper CI r² AIC n
metabolism
beetles 27.68 *** 24.72 30.64 0.72 *** 0.68 0.77 0.87 *** 0.80 0.95 0.89 192.19 183
spiders 23.62 *** 19.17 28.07 0.46 *** 0.36 0.55 0.80 *** 0.69 0.91 0.64 265.06 162
ingestion of large prey
beetles 6.47 * 0.13 12.82 0.82 *** 0.71 0.93 0.24 ** 0.09 0.40 0.75 142.11 80#
spiders 7.93 * 2.05 13.81 0.60 *** 0.40 0.79 0.30 *** 0.16 0.45 0.42 96.26 67#
ingestion of small prey
beetles ­3.94 ­ ­12.86 4.97 ­0.25 ** ­0.39 ­0.11 0.11 ­ ­0.11 0.33 0.14 193.17 79#
spiders ­14.34 *** ­20.19 ­8.48 ­0.63 *** ­0.80 ­0.46 ­0.09 ­ ­0.23 0.06 0.44 97.04 68#
ingestion efficiency – large prey
beetles ­22.40 *** ­28.74 ­16.05 0.10 ­ ­0.01 0.21 ­0.63 *** ­0.79 ­0.47 0.47 142.23 80#
spiders ­16.88 *** ­22.77 ­10.99 0.14 ­ ­0.06 0.33 ­0.50 *** ­0.64 ­0.36 0.45 96.48 67#
ingestion efficiency – small prey
beetles ­32.84 *** ­41.76 ­23.92 ­0.97 *** ­1.11 ­0.83 ­0.76 *** ­0.99 ­0.54 0.74 193.28 79#
spiders ­39.18 *** ­45.03 ­33.32 ­1.09 *** ­1.26 ­0.91 ­0.89 *** ­1.03 ­0.74 0.81 97.17 68#
absolute interaction strength with large prey
beetles 3.33 *** 1.46 5.20 0.16 *** 0.13 0.19 0.07 ** 0.02 0.11 0.58 ­53.29 80#
spiders 3.62 *** 2.19 5.05 0.15 *** 0.11 0.20 0.07 *** 0.04 0.11 0.44 ­92.85 67#
absolute interaction strength with small prey
beetles 2.80 * 0.22 5.39 ­0.04 ­ ­0.08 0.00 0.07 * 0.00 0.13 0.09 ­2.55 79#















groups   and   both   prey   sizes,   increasing   temperature   generally   decreased   the   ingestion 
efficiency, which increased the number of predator individuals that could not balance their 
metabolic demands (Fig.  2.3.2b, d, red symbols; 8°C: 11 individuals, 15°C: 20 individuals, 



















(Fig.  2.3.3b;  Table  2.3.2)  and when beetles   fed on small  prey (Fig.  2.3.3d,  circles;  Table 














term  interaction   strength   is   stronger  when   the   long­term  interaction   strength   is  generally 
strong (Fig. 2.3.4).
 e) Discussion
Consistent  with   the  MTE  (Brown   et   al.   2004),   our   experiments   demonstrate   that   the 
metabolism of beetles and spiders followed a power­law increase with their body mass and an 
exponential   increase with  temperature.  However,  we did not   find similar   relationships   for 
predator ingestion rates. As expected based on recent foraging studies documenting hump­
shaped relationships between ingestion and predator­prey body­mass ratios (Brose et al. 2008; 














complex   and   profound   implications   for   predator­prey   interaction   strengths,   population 
dynamics and food­web stability. 
Metabolism
The  MTE   predicts   a   3/4   power­law   increase   in  metabolism  with   body  mass   and   an 
exponential  increase with temperature, where the activation energy should be in the range of 
biochemical   reactions  between  0.2   and  1.4   eV  (Clark   et   al.   2004;  Gillooly   et   al.   2001). 
Generally, most of our results corroborate the predictions of the MTE. The exception is spider 
metabolism, which exhibited a particularly low allometric exponent (bI = 0.46±0.09). The low 
spider  exponent  may be caused  by  factors   limiting  metabolism other   than   the  circulatory 
transport network (e.g. the relative metabolic tissue is larger in small than in large spiders; but 














by foraging theory  (Brose et  al.  2008; Vonesh and Bolker 2005; Vucic­Pestic et  al.  2010; 
Wahlström, Persson, Diehl, and Byström 2000). On the left side of the hump at low body­


















The   activation  energies  of   ingestion  were  more   than   two   times   smaller   than   those  of 
metabolism. Thus, the response of ingestion to warming is much weaker than the increase in 
metabolism. Contrary to expectations based on the MTE, ingestion efficiencies (i.e. ingestion 
relative   to  metabolism)   thus   decreased  with  warming   independent   of   the   prey   size   and 
predator group. Eventually,  warming leads  to  ingestion efficiencies below unity  (ingestion 




processes  (van   Rijn   et   al.   2005).  Warming   can   accelerate   these   biochemical   processes 
(Gillooly et al. 2001), which leads to faster handling time thus explaining higher ingestion 
rates in our experiments with  large prey.  Interestingly,  the activation energies of ingestion 
were not significantly different from zero in treatments with small prey, where predators were 








except   for   the  treatment  of  spiders  with small  prey.  This  corroborates  a  prior   field  study 
documenting positive effects  of temperature on interaction strengths  in a marine intertidal 
food web (Sanford 1999). Our study demonstrates that these positive temperature effects are 
driven   by   increasing   ingestion   rates.   While   comprehensive   field   studies   investigating 
temperature and body­mass effects  on interaction strengths are scarce, based on metabolic 












and   predator   ingestion   rates,   the   predator   density   increases   with   warming   causing   an 
additional decrease in absolute per capita interaction strength with warming (Eqn. 2.3.5a). 
While short­term interaction strengths were determined by increases in predator ingestion 
rates under  warming (see  Eqn.  2.3.1c),   temperature effects  on predator and prey densities 
outweigh these increasing ingestion rates and yield decreasing long­term interaction strengths 







control   of   prey   populations   under   warming   when   prey   growth   rates   and   densities   are 
negligible.  However,   long­term  interaction  strengths  generally  decrease  with  warming.  As 
decreasing   interaction   strengths   are   inversely   correlated  with   perturbation   stability  (May 
1972),   our   results   suggest   that   the   perturbation   stability   of   natural   communities   should 






population   also   has   increased   in   density.   Consistent   with   this   conclusion,   warming   of 
microcosm food webs caused an increase in biomass of bacteria and bacteriovorus consumers 
whereas   larger   predators   and   herbivores   became   extinct   and   the   biomass   of   producers 












switching  or   interference   competition,   compensatory   effects   of   alternative  predators);   (2) 
constant   prey   densities   across   all   ingestion   experiments   do   not   account   for   non­linearly 
saturating responses of ingestion to high prey densities. Future more complex extensions of 
our   laboratory   approach  will   need   to   address   effects   of   these   simplifying   assumptions. 
However, our assumption of constant assimilation efficiencies across the temperature gradient 
is   supported   by   empirical   studies   of   carnivorous   insects  (Lawton   1970),   caterpillars 
(Kingsolver and Woods 1998)  and lizards  (Chen et al.  2003; McConnachie and Alexander 
2004).   As  most   prior   warming   experiments,   our   approach   did   not   account   for   thermal 
adaptation of the species, which can reduce their physiological responses to warming (Lenski 
and Benett 1993). However, a 76% lower activation energy of metabolism as documented for 
fish   species   after   thermal   adaptation  (Clarke   and   Johnston   1999)  would   not   affect   the 
qualitative conclusions of the present study. Nevertheless, our approach presents a simplistic, 
mechanistic null model of temperature effects on predator­prey interactions in which thermal 
adaptation effects  remain to be included. In contrast,  prior,  long­term field studies on the 











higher   extinction   risks   due   to   predator   starvation.   As   species   interactions   provide   the 
mechanistic link between global warming and ecosystem functions (Hughes 2002), our results 









on   their   populations,   it   is   necessary   to   understand   how  warming   affects   the   interaction 
strengths between predators and prey. We studied the functional response of three different 
carabid beetles of different sizes with one resident (Alphitobius diaperinus) and one mobile 
(Drosophila  hydei)  prey at   six  different   temperatures   (5,  10,  15,  20,  25  and 30 °C)  in  a 



























the  metabolic   theory   of   ecology   holding   that   the   rates   of  metabolism   and  many   other 
biological processes increase exponentially with environmental temperature  (Gillooly et al. 












model  predicting   the  network  structure  of   food webs  (Petchey et  al.  2008).  Dynamically, 
limited variation in their parameters can have dramatic consequences for population and food­
web   stability  (Brose,  Williams,   et   al.   2006;  Oaten  and  Murdoch  1975;  Rall   et   al.   2008; 
Williams and Martinez 2004). In particular, depending on the relative strength of warming 




which   should   yield   exponential   decreases   in   handling   time   under  warming.  While  most 
empirical  studies   supported   this   negative   relationship   between   handling   time   and 
environmental   temperature,   they   also   documented   that   the   scaling   of   attack   rates   with 









we assume for  the sake of simplicity  that  encounters  lead to attacks),  (2) encounter  rates 
depend on predator and prey movement speed, mi,j, (3) success rates are inversely proportional 
to prey escape efficiencies, ε, and (4) mi,j, and ε follow exponential temperature scaling:









where  k  is Boltzmann's constant,  T  is temperature [K], and  E1,  E2,  E3  are the activation 
energies of  mi,  mj  and  ε,   respectively.  Together,   this  suggests  a   twofold positive effect  of 
predator and prey mobility (E1,  E2) on encounter rates and a simple negative effect on attack 
success   rates   (E3),  which   should   result   in   increases   in   attack   rates   under   environmental 
warming (if  E1 +  E2 >  E3). However, a different prediction arises if the prey species (or the 
predator) is resident (i.e.,  of limited mobility) and does not respond to warming (E2  ~ 0), 
which should yield attack rates that are roughly independent of environmental temperature (if 
E1  ~  E3).  This   concept   suggests   that   prey  mobility   should   constrain  warming   effects   on 
interaction strengths. 










We  studied   the   functional   responses   of   three   differently­sized   predators   (Pterostichus 
melanarius,  Harpalus   rufipes,   Calathus   fuscipes,  Carabidae:  Coleoptera)  on   one  mobile 
(flightless adults of Drosophila hydei; Diptera; Drosophilidae, hereafter: Drosophila) and one 
resident prey (Alphitobius diaperinus; Coleptera; Tenebrionidae; hereafter:  Alphitobius).  The 




were   averaged   to   result   in   the   basal  metabolic   rate,   and   the  O2  fluxes   (ml  O2/h)  were 
69
transferred into energetic equivalents (J/h) by letting 1 ml O2 = 20.1 J (Peters 1983). 
Each   experimental   unit   included   one   predator   individual   and   prey   at   different   initial 
densities (6 replicates per density) varying between low densities (1, 3, 5, 10, 20, 30 prey 
individuals  per   experimental   arena)   and  higher  prey  densities   that  were  adjusted   to   each 
specific predator­prey combination to reach saturation in the predators per capita consumption 
rate   (e.g.,   120   individuals   of  Drosophila  for  Calathus   fuscipes  and   200   individuals   of 
Drosophila for Harpalus rufipes at 30°C). The predator individuals were deprived of food for 













N e=N [1−exp aN h N e−T t  ] (2.4.3)
where Ne is the number of prey eaten, Tt is the total experimental time, and N is the initial 
prey density. We fitted equ. (3) to the data using Newton’s method (Juliano et al. 2001) while 
preventing  negative  handling   times.  Fitting  of  more  complex   type­III   functional   response 
models  (Vucic­Pestic  et  al.  2010)  yielded  non­significant   trends   in  attack   rates  with  prey 
density, which rendered their application unnecessary. 
Our experiments resulted in 90 measurements of basal metabolic rates I [J/s] (five for each 
combination of predator and temperature),  and 18 independent  estimates of attack rates  a 
[0.04 m²/h]  and handling time h [h/Ind] for each for of the two prey species (three predators 



























where  I0,  h0  and  a0  are intercepts at temperature  T0  of 17.5°C (= 290.65 K) equal to the 
mean  of  our   experimental   temperature  gradient   (5°   ­  30°C),  bI,   bh  and  ba  are  allometric 
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depending  on  predator  body mass  and  environmental   temperature.  For   the   three  predator 
species of our study, we found significant increases in metabolism with predator mass (Figure
2.4.1a) and temperature (Figure 2.4.1b). Subsequently, the functional response model (equ. 
2.4.3)  was   fitted   separately   to   the   ingestion   data   for   each   combination   of   predator­prey 
interaction and temperature, which yielded substantial variance in handling times (0.37≤  Th≤ 
18.24   [h/ind])   and  attack   rates   (0.002≤b≤   0.84   [0.04m²/h])   (see  Appendix   for  data).  Our 
analyses show significant decreases in handling time with increasing predator mass (Figure
2.4.1c)   and  warming   (Figure   2.4.1d)   for   both   prey   species.   Interestingly,   the   activation 
energies   of   handling   time  were  much   lower   (Alphitobius:   0.23;  Drosophila:   0.24,  Figure
2.4.1d) than the activation energy of metabolism (0.61, Figure 2.4.1b). The attack rates of the 
predators on the mobile prey,  Drosophila, decreased with predator body mass and increased 








and prey density (Figure 2.4.2).  Across all predator­prey combinations in our study, the  per  
capita  ingestion   rates   were   well   described   by   the   synthetic   model   except   for   slight 











Accounting   for   the   trends   in   the  per   capita  rates   of   ingestion   and  metabolism  yields 
decreases in ingestion efficiencies with increasing temperature (Figure 2.4.3). While ingestion 
rates exceeded the metabolic loss rates roughly ten­ to thirtyfold at the lowest experimental 
temperaturs  of  5°  Celsius,  we  found much  lower  ratios   (one­   to  eightfold)  at   the  highest 
temperature of 30°  Celsius. In addition,  the ingestion efficiencies increased and decreased 
with predator body mass when preying on Alphitobius (Figure 2.4.3a) and Drosophila (Figure













increases   in   metabolism  with   increasing   temperature   and   body  mass,   respectively.   The 
decreases in handling time with increasing temperature and body mass support the findings of 
prior  studies with different  species   (Bailey 1989; Bergman 1987; Cave and Gaylor 1989; 
Dreisig 1981; Garcia­Martin et al. 2008; Gilioli et al. 2005; Gresens et al. 1982; McCoull et al. 
1998; Song and Heong 1997; Thompson 1978; Xia et al.  2003; Zhang et al.  1999, 1998), 
which   indicates   the  broad  generality   of   these   scaling   relationships.  However,   these  prior 
studies documented a plethora of temperature scaling models for attack rates. Consistent with 






prey   escape   efficiency.  Accordingly,   the   two­fold  positive   effect   on   encounter   rates  with 
mobile prey such as  Drosophila  in our experiments should outweigh the negative effect on 




contrast,  warming  did  not   increase   the  mobility  of   the   resident  prey,  Alphitobius,   in  our 
experiment, and the positive effect of warming on predator mobility was counteracted by the 
negative effect on via increased prey escape efficiency, which prevented a warming effect on 
attack   rates.  Behavioural   observations  during   the   experiments   support   this   interpretation: 










confident   that   the   concept   of  warming   effects   on   attack   rates   outlined   here   is   of   broad 
generality. 
Our   results   provide   strong   evidence   that   warming   imposes   energetic   restrictions   on 
predators   by   decreasing   their   ingestion   efficiencies   (i.e.,   the   ratio   of   ingestion   and 











predator temp [°C] mass [mg] N Th  SE attack  SE R²
D. hydei (1.91mg)
C. fuscipes 5 65.02 48 1.44 0.17 0.022 0.000 0.40
C. fuscipes 10 64.69 61 1.41 0.15 0.025 0.003 0.65
C. fuscipes 15 62.01 58 1.73 0.21 0.017 0.002 0.52
C. fuscipes 20 71.81 54 0.66 0.06 0.036 0.003 0.57
C. fuscipes 25 65.65 56 1.23 0.11 0.031 0.004 0.52
C. fuscipes 30 67.79 48 0.71 0.06 0.041 0.004 0.79
H. rufipes 5 119.93 55 3.54 0.86 0.004 0.001 0.33
H. rufipes 10 122.77 54 1.21 0.61 0.002 0.000 0.51
H. rufipes 15 121.82 55 1.87 0.37 0.007 0.001 0.63
H. rufipes 20 117.57 55 1.17 0.11 0.020 0.003 0.52
H. rufipes 25 120.68 55 1.49 0.15 0.016 0.002 0.40
H. rufipes 30 124.53 64 0.55 0.07 0.016 0.002 0.64
P. melanarius 5 151.23 63 0.65 0.07 0.016 0.002 0.68
P. melanarius 10 145.70 67 0.64 0.06 0.022 0.002 0.74
P. melanarius 15 145.91 65 0.52 0.06 0.017 0.002 0.57
P. melanarius 20 147.23 62 0.61 0.04 0.039 0.004 0.68
P. melanarius 25 146.61 66 0.48 0.03 0.042 0.004 0.77
P. melanarius 30 150.53 65 0.37 0.02 0.043 0.003 0.76
A.diaperinus (23.26mg)
C. fuscipes 5 87.17 33 17.28 2.69 0.84 1.43 0.09
C. fuscipes 10 63.60 40 13.21 2.62 0.07 0.04 0.14
C. fuscipes 15 65.11 36 12.25 1.99 0.12 0.08 0.17
C. fuscipes 20 75.59 32 9.34 2.29 0.11 0.09 0.28
C. fuscipes 25 73.44 32 11.05 1.78 0.31 0.33 0.2
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C. fuscipes 30 70.82 31 14.32 3.71 0.06 0.05 0.23
H. rufipes 5 127.74 37 18.24 3.96 0.07 0.06 0.1
H. rufipes 10 132.74 36 14.37 2.34 0.16 0.11 0.08
H. rufipes 15 129.10 49 13.29 1.79 0.46 0.61 0.09
H. rufipes 20 135.64 37 6.58 0.95 0.13 0.06 0.47
H. rufipes 25 152.30 37 8.12 1.18 0.1 0.04 0.32
H. rufipes 30 131.36 34 6.07 0.92 0.07 0.02 0.42
P. melanarius 5 169.97 36 0.83 0.79 0.79 0.85 0.34
P. melanarius 10 158.98 42 0.54 0.21 0.21 0.07 0.48
P. melanarius 15 158.02 36 0.58 1.31 1.31 2.01 0.47
P. melanarius 20 157.97 36 0.45 0.5 0.5 0.3 0.6
P. melanarius 25 161.11 40 0.24 0.14 0.14 0.03 0.71







interaction  of   the   litter­soil   systems  between hunting  spiders   (Pardosa  lugubris;  Araneae: 
Lycosidae)   and   springtails   (Heteromurus  nitidus;  Collembola:  Entomobryidae)   at   varying 
habitat   structure,   i.e.  with  moss  versus  without  moss.  We found a  hyperbolic   increase   in 
consumption (functional response type II) in the treatment without habitat structure that was 
converted   into   a   roller­coaster   (or  dome­shaped   in   a  broad   sense)   functional   response   in 
treatments with habitat structure. Additional experiments suggest that the reduced per capita 
consumption rates at high prey densities may be explained by aggregative defence behaviour 















(type   III),   dome­shaped   (type   IV)  or   roller­coaster   shaped  (Jeschke   and  Tollrian  2005a). 
Generally, the most basic type of a functional response is described by Holling’s type II model 
































The   predator   in   our   experiment   was   the   wolf   spider  Pardosa   lugubris  Walckenaer 
(Araneae: Lycosidae), which is a widespread polyphageous consumer that dominates many 
forest   litter   communities   in   central  Europe.  Wolf   spiders   are   non  web­building  predators 
which   are  mainly   optically   oriented.   They   hunt   for   prey  with   a   sit­and­pursue   strategy 
characterized by changes in foraging sites  (Nyffeler et al.  1994). We used the Collembola 



















containers moist.  Heteromurus  individuals were placed in  the plastic  jars 0.5 h before  the 
spider   to   allow   them   to   adjust   to   the   arenas.   The   experiment  was   run   for   24   h   under 
greenhouse conditions (natural photoperiod) at 18°C during the day and 16°C at night. At the 
end of the experiment, we counted the number of surviving Collembola. 






PT)TeN=N hea(N0e 1 (2.5.1)
where P  is the number of predators,  Ne  is the number of prey eaten,  N0  is the initial prey 
density, a is the search rate, Th is the handling time, and T is the total time of the experiment. 


















































































































values  (Krebs  1989).  Spiders  on average consumed 2­3 Collembola  in   treatments  without 
moss which changed the total number of individuals in these replicates. This small error was 
not corrected for when calculating the Morisita Index. In treatments with moss, it was not 






















affected the  per capita  consumption rate of  P.  lugubris. In the treatment without moss, the 
consumption rate was generally higher than in the treatment with moss, except for the lowest 







this   functional   response,  we calculated  search   rates  according   to  equ.  2.5.1  based  on   the 
















as   habitat   structure.   In   treatments   with   moss,   the   Collembola   showed   an   aggregated 
distribution (i.e., Morisita index significantly higher than zero), whereas the distribution was 
























relative   to   energy   loss   by   basal   respiration).  Together,   these   results   confirm   that   habitat 



















(parameter  ε  in   equ.  2.5.2,   see  Figure   2.5.1c).   These   decreases   indicate   dome­shaped 











prey  densities   in  prior   studies  have  been  explained  by  prey  defence  or   swarming  effects 
(Crawley 1992; Negri 2004). Our results extend these findings to predator­prey interactions in 
terrestrial   soil   systems,   where   the   aggregation   behaviour   of   the   Collembola   that   we 
documented   in   treatments  with  habitat   structure  may be   responsible   for   the   roller­coaster 
functional   response   that  we  found  in   the  same  treatments.  This   finding  may be of  broad 
generality across other predator­prey interactions involving Collembola prey that generally use 
aggregation pheromones (Nilsson and Bengtsson 2004). This suggests that complex functional 
response  models   involving  density­dependent  prey  defences  (Jeschke et   al.  2006;   Jeschke 
2006, 2007; Jeschke and Tollrian 2005a) may be of broad generality in soil ecosystems.
In   the  presence  of  a  predator,   aggregation   is   advantageous   for  Collembola   individuals 










basal metabolic rate of  P.  lugubris  exceeded the  per capita  consumption rates below prey 
densities of 12 and resembled the  per capita  consumption rates between densities of 36­50 
individuals per arena. Our results suggest that feeding on H. nitidus leads to a net energy gain 
by   the  spiders  only  at   specific   ranges  of  Collembola  densities.  The  range of  Collembola 
densities with net energy gain for the predator might be even narrower if the field metabolic 
rate   is  considered,  which   is  often  higher   than   the  basal  metabolic   rate  (Savage,  Gillooly, 




2004),  and we speculate   that   it   should be closer   to  the basal  metabolic   rate,  because  the 
spiders are sit­and­pursue predators that do not always move under natural conditions (Samu 
et al. 2003).
In   terrestrial   systems   habitat   structure   influences  micro­climate   conditions   leading   to 
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